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Лиственница (Larix spp.) -  одна из распростра­
ненных пород хвойных деревьев, относящихся 
к семейству Pinacea. На Северо-Западе России 
произрастает лиственница архангельская (Larix 
archangelica C. Lawson), которая рассматривает­
ся многими авторами в составе лиственницы си­
бирской (L. sibirica Ledeb.), в качестве подвида 
(L. sibirica subsp. archangelica (C. Lawson) Tzvelev) 
или даже синонима (Дылис, 1961; Abaimov, 1988). 
В настоящее время видовой статус таксона под­
твержден популяционно-генетическими и моле­
кулярными исследованиями (Орлова, 2011).
В Республике Карелия лиственница архангель­
ская естественно произрастает преимущественно 
в Пудожском районе в Национальном парке «Вод- 
лозерский» вдоль северо-восточного побережья 
оз. Водлозеро. Чистых насаждений на территории 
НП лиственница не образует, а встречается в со­
ставе сосняков и ельников черничных. Общая пло­
щадь распространения лиственницы на террито­
рии НП «Водлозерский» составляет 3952 га, в том 
числе с долевым участием лиственницы в размере 
10 % по запасу -  1610 га, 20 % -  116 га. Ее возраст 
в основном варьирует от 160 до 250 лет. Подрост 
лиственницы в насаждениях отсутствует (Анань­
ев, Раевский, 2010; Кищенко, 2015). Лиственница 
архангельская (syn. Лиственница Сукачева) зане­
сена в Красную книгу Республики Карелия (2007).
Одним из важных компонентов, участвую­
щих в процессах биологического разложения 
древесины в лесных экосистемах, являются де­
реворазрушающие грибы. Сведения о видовом 
составе дереворазрушающих базидиальных 
грибов, развивающихся на валеже лиственницы 
в Республике Карелия, до последнего времени 
были очень фрагментарными (Крутов и др., 2014; 
Руоколайнен, Коткова, 2018). Более детально они 
исследовались на территории соседнего регио­
на -  Архангельской области, где выявлено 125
видов грибов, ассоциированных с древесиной 
лиственницы (Ежов, 2015). Однако сообщест­
ва грибов, участвующих в биогенном ксилолизе 
лиственницы, и их динамика ранее не изучались.
Среди дереворазрушающих макромицетов 
выделяются трофические группы -  патогены, 
факультативные патогены и сапротрофы. Патоге­
ны и факультативные сапротрофы начинают свое 
развитие на живых деревьях и отмирают вскоре 
после гибели дерева, вызывая стволовые и корне­
вые гнили. Большая часть видов афиллофоровых 
грибов относятся к сапротрофам, которые разви­
ваются на валежных стволах различной степени 
разложения (Стороженко, 2011). Факультативные 
патогены развиваются в основном как сапро- 
трофы, но могут поселяться и на ослабленных 
живых деревьях. Некоторыми исследователями 
было показано, что структура и функция грибно­
го сообщества зависят от так называемого «эф­
фекта приоритета», когда виды-первопоселенцы 
определяют появление последующих видов гри­
бов и структуру всего сообщества (Fukami et al., 
2010; Ottosson et al., 2014). Таким образом, состав 
грибов, развивающихся на валежных стволах, ко­
торые начали разрушаться еще при жизни дере­
ва, может отличаться от того, который сформиро­
вался после отмирания дерева.
Цель нашего исследования заключалась в ана­
лизе видового состава сообществ базидиальных 
грибов, развивающихся на валежных стволах 
лиственницы по трофическому статусу видов 
в зависимости от срока давности отмирания 
дерева и размера (диаметра) валежных стволов.
М атериалы и методы
Исследование проводили в НП «Водлозер- 
ском» (62,413515°-62,416265° с.ш., 37,093483°- 
37,105613° в.д.) в подзоне средней тайги близ
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р. Сухая Водла в ельнике черничном с участием 
лиственницы (18 % по запасу). На данной тер­
ритории среднегодовая температура составляет 
+1,7 °C, температура января -12,4 °C, темпера­
тура июля +16,3 °C, а среднегодовое количество 
осадков -  600-650 мм (Назарова, 2006). Почвы 
на участке выборки дерново-подзолистые и под­
золистые, супесчаные и суглинистые, в некото­
рых местах глеевые на моренных отвалах.
Для выявления видового состава сообществ 
базидиальных дереворазрушающих грибов 
было отобрано 38 валежных стволов Larix arch­
angelica. Для каждого ствола регистрировал­
ся вид отпада дерева (ветровал или бурелом), 
давность отпада (т. е. время, прошедшее после 
отмирания дерева), которую определяли ден- 
дрохронологическими методами по изменению 
радиального прироста или механическим пов­
реждениям камбиального слоя соседних дере­
вьев (Dynesius, Jonsson, 1991), диаметр на рас­
стоянии 1,3 м от комля. Визуально оценивали 
объем и тип гнили, класс разложения валежа 
(по: Шорохова, Шорохов, 1999), процент покры­
тия ствола корой. На основании знаний о био­
логии видов грибов, типах вызываемой ими 
сердцевинной гнили и наличии плодовых тел 
патогенных грибов разлагающиеся валежные 
стволы были отнесены к одному из двух типов 
ксилолиза -  биотрофному или сапротрофному. 
Стволы, разлагаемые патогенами, факультатив­
ными патогенами и факультативными сапротро- 
фами, относили к биотрофному типу ксилолиза, 
остальные стволы -  к сапротрофному.
Учет и сбор образцов дереворазрушающих 
базидиальных грибов (Basidiomycetes) проведен 
1-5 июля 2016 г. и 8-9 сентября 2017 г. на отоб­
ранных валежных стволах лиственницы. Иден­
тификация материала выполнена в лаборатор­
ных условиях с использованием микроскопов 
ЛОМО Микмед-6, стандартных реактивов 
и современных определителей (Bemicchia, 
2005; Bemicchia, Gorjon, 2010). Собранные 
образцы хранятся в гербариях Института леса 
КарНЦ РАН (PTZ) и Ботанического института 
им. В. Л. Комарова РАН (LE).
Данные о присутствии видов грибов на ство­
лах были проанализированы с использованием ор- 
динационного метода многомерного шкалирова­
ния (Non-metric Multidimensional Scaling, NMDS) 
(Oksanen et al., 2013). Все анализы были выполне­
ны в программном пакете R (R CoreTeam, 2015). 
Единично встреченные виды не учитывались. 
В качестве показателей различия рассчитывались
коэффициенты Брэя-Куртиса, а в качестве факто­
ров, влияющих на состав сообществ, анализиро­
вали такие векторные переменные, как диаметр 
ствола, тип ксилолиза и давность отпада.
Результаты и обсуждение
На обследованных валежных стволах лист­
венницы, давность отпада которых варьировала 
от 0 до 88 лет, обнаружены 62 вида базидиаль- 
ных дереворазрушающих грибов из 42 родов 
(табл. 1). Среди них 3 вида внесены в Красную 
книгу Республики Карелия (2007) и 7 видов яв­
ляются индикаторными для старовозрастных 
(высоковозрастных) и девственных таежных ле­
сов (Kotiranta, Niemela, 1996).
Основная часть выявленных видов грибов 
вызывает белую гниль древесины (53 вида, 
или 83 %) и 9 видов (или 15 %) -  бурую гниль. 
По морфологии плодового тела 12 видов от­
носятся к полипоровым грибам (с трубчатым 
гименофором), 49 видов -  к кортициоидным 
(с распростертым гименофором) и 1 вид -  к ага- 
рикоидным (с пластинчатым гименофором).
На относительно свежем валеже (с дав­
ностью отпада от 0 до 9 лет 1 класса разложе­
ния) отмечены 16 видов дереворазрушающих 
грибов, среди которых Crustoderma dryinum, 
Phaeolus schweinitzii, являющиеся индикаторны­
ми видами старовозрастных лесов, и Peniophora 
septentrionalis, занесенный в Красную книгу Рес­
публики Карелия (2007). Также встречаются Am- 
phinema byssoides, Aphanobasidium pseudotsugae, 
Botryobasidium subcoronatum, Coniophora arida, 
C. olivaceae, Fomitopsis pinicola, Leptosporomices 
galzinii, Pseudochaete tabacina, Resinicium furfu- 
raceum, Stereum sangiunolentum, Tomentella ter- 
restris, Trichaptum abietinum, T. fuscoviolaceum.
На среднеразложившихся стволах (с давнос­
тью отпада, варьирующей от 12 до 48 лет 1-4 
классов разложения), выявлены 42 вида, в том 
числе индикаторные виды -  Anomoporia bom- 
bycina, Fomitopsis rosea, Postia guttulata, Postia 
sericeomollis. Продолжают развиваться виды, ко - 
торые заселились раньше -  Amphinema byssoides, 
Aphanobasidium pseudotsugae, Coniophora arida, 
C. olivacea, Fomitopsis pinicola, Leptosporomices 
galzinii, Resinicium furfuraceum, Tomentella ter- 
restris, Trichaptum abietinum, T. fuscoviolaceum. 
Дополнительно появляются Amylocorticium 
suaveolens, Amylostereum chailletii, Athelia deci- 
piens, Boidinia furfuracea, Botryobasidium laeve, 
B. medium, B. obtusisporum, B. subcoronatum,
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B. vagum, Botryohypochnus isabellinus, Ceraceomy- 
ces serpens, Dichostereum boreale, Fomitopsis ro­
sea, Gloeodontia subasperispora, Gloiothele citrina, 
Hymenochaete fuliginosa, Ischnoderma benzoinum, 
Phanerochaete laevis, Ph. sanguinea, Peniopho- 
rella praetermissa, Piloderma bicolor, P. byssinum, 
Suillosporium cystidiatum, Tomentella sublilacina, 
Trechispora farinacea, Xylodon asperus, X. brevi- 
setus, Xenasmatella vaga. Также на стволе этой 
группы был отмечен Armillaria mellea.
На сильно разложившихся стволах (с дав­
ностью отпада 64-88 лет 2-5 классов разложе­
ния) были отмечены 26 видов, включая индика­
торные виды Junghuhnia collabens и Phellinus 
nigrolimitatus. Продолжают развиваться виды, 
которые заселились раньше -  Amphinema bys- 
soides, Amylocorticium suaveolens, Athelia de- 
cipiens, Botryobasidium medium, B. vagum, 
Coniophora olivacea, Ischnoderma benzoinum, 
Leptosporomices galzinii, Resinicium furfura- 
ceum, Tomentella terrestris, Xenasmatella vaga, 
Xylodon asperus. Дополнительно появляются 
Athelia cystidiolophora, Coronicium gemmiferum, 
Leptosporomyces fuscostratus, Phlebia lilascens,
Pseudotomentella mucidula, P. tristis, Resini­
cium bicolor, Sistotrema brinkmannii, Suillospo­
rium cystidiatum, Tomentella badia, T. coerulea, 
Trechispora kavinioides.
На валежных стволах 1 класса разложения 
отмечено 25 видов, 2 класса -  33 вида, 3 класса -  
10 видов, 4 класса -  20 видов, 5 класса -  18 видов. 
Индикаторные виды развиваются на валеже всех 
пяти классов разложения.
Стволы по диаметру были разделены на три 
группы: до 30 см, от 31 до 60 см и более 61 см. 
На тонких (до 30 см) валежных стволах отмече­
но 33 вида, на средних (от 31 до 60) -  45 видов, 
на толстых (более 61 см) -  5 видов.
Наибольшее число видов отмечено 
на стволах с фрагментированной корой (от 10 
до 90 %), а наименьшее -  со слабым покры­
тием корой (до 10 %).
На состав сообществ грибов, связанных 
с лиственничным валежом, влияние оказали 
следующие его характеристики: давность отми­
рания дерева, диаметр ствола на высоте 1,3 м, 
процент покрытия корой (табл. 1, 2, рис.).
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(Pers.) J. Erikss. AmphByss F cor / wr 7-84 25-59 1-5 30-90 sap
Amylocorticium 
suaveolens Parmasto AmylSuav R cor / br 12-66 36-51 1-2 55-100 bio+sap
Amylostereum chailletii 
(Fr.) Boidin AmylChai Rr cor / wr 13 39 2 85 sap
*Anomoporia bomby- 
cina (Fr.) Pouzar AnomBomb Rr pol / br 43 28 4 70 sap
Aphanobasidium pseudot- 
sugae (Burt) Boidin 
et Gilles
AphaPseu F cor / wr 8-46 26-59 1-3 30-100 bio+sap
Armillaria mellea 
(Vahl : Fr.) Kumm. s.str. Armi Rr aga / wr 36 56 2 100 sap
Athelia cystidiolopho- 
ra Parmasto AtheCyst Rr cor / wr 84 25 5 70 sap
A. decipiens (Hohn. 
et Litsch.) J. Erikss. AtheDeci R cor / wr 22-84 22-36 2-5 55-70 bio+sap
Boidinia furfura- 
cea (Bres.) Stalpers 
et Hjortstam
BoidFurf R cor / wr 13-34 39-47 2 85-90 sap
Botryobasidium laeve 
(J. Erikss.) Parmasto BotrLaev R cor / wr 13-35 39-47 2 85-90 sap
B. medium J. Erikss. BotrMedi R cor / wr 27-84 25-57 2, 5 40-70 sap
B. obtusisporum J. Erikss. BotrObtu R cor / wr 22-27 22-29 2, 4 65-70 sap
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B. subcoronatum 
(Hohn. et Litsch.) Donk BotrSubc R cor / wr 9-42 26-41 1-4 70-90 bio+sap
B. vagum (Berk. et 
M.A. Curtis) D.P. Rogers BotrVagu R cor / wr 21-84 21-41 2, 4 5-85 sap
Botryohypochnus 
isabellinus (Fr.) J. Erikss. Botrlsab R cor / wr 35-37 51-56 1-2 90-100 sap
Ceraceomyces 
serpens (Tode) Ginns CeraSerp Rr cor / wr 46 38 3 30 sap
Coniophora arida (Fr.) 
P. Karst. ConiArid R cor / br 6-35 22-51 1, 4 65-100 bio+sap
C. olivacea (Fr. : Fr.) 
P. Karst. ConiOliv C cor / br 9-88 22-57 1-5 30-90 bio+sap
Coronicium gemmiferum 
(Bourdot et Galzin)
J. Erikss. et Ryvarden
CoroGemm Rr cor / wr 84 41 4 5 sap
* Crustoderma dryinum 
(Berk. et M.A. Curtis) 
Parmasto
CrusDryi Rr cor / wr 6 45 1 100 sap
Dichostereum boreale 
Pouzar DichBore R cor / wr 21-48 26-51 1, 2 85-90 sap
Fomitopsis pinicola 
(Sw. : Fr.) P. Karst. FomePini C pol / br 6-48 22-65 1-4 40-100 bio+sap
* F  rosea (Alb. et 
Schwein. : Fr.) P. Karst. FomeRose R pol / br 22-42 22-29 2-4 70 sap
Gloeodontia subasperi- 
spora (Litsch.) E. Larss. 
et K.H. Larss.
GleoSuba Rr cor / wr 46 38 3 30 sap
Gloiothele citrina (Pers.) 
Ginns et G.W. Freeman GloeCitr Rr cor / wr 36 56 2 100 sap
Hymenochaete fuligi- 
nosa (Pers.) Lev. HymeFuli Rr cor / wr 22 22 4 65 sap
Hyphodontia alutaria 
(Burt) J. Erikss. HyphAlut Rr cor / wr 42 28 4 70 sap
Ischnoderma benzoi- 
num (Wahlenb.) P. Karst. IschBenz R pol / wr 12-84 25-45 1-5 45-100 bio+sap
* Junghuhniacol- 




LeptFusc R cor / wr 66-84 25-36 2-5 55-70 bio+sap
L. galzinii (Bourdot) 
Julich LeptGalz C cor / wr 8-84 25-65 1-5 30-100 bio+sap
Peniophora septentrionalis
Laurila PeniSept Rr cor / wr 8 65 1 100 bio+sap
Peniophorella praetermis- 
sa (P. Karst.) K.H. Larss. 
[= Hyphoderma praeter- 
missum (P. Karst.)
J. Erikss. et A. Strid]
PeniPrae Rr cor / wr 35 51 1 90 sap
* Phaeolus schweinitzii 
(Fr.) Pat. PhaeSchw Rr pol / br 9 34 1 100 bio+sap
Phanerochaete laevis (Fr.) 
J. Erikss. et Ryvarden PhanLaev Rr cor / wr 34 47 2 90 sap
Ph. sanguinea (Fr.) 
Pouzar [= Atheliachaete 
sanguinea (Fr.)
Spirin et Zmitr.]
PhanSang Rr cor / wr 35 51 1 90 sap
* Phellinus nigrolimitatus 
(Romell)
Bourdot et Galzin
PhelNigr Rr pol / wr 84 41 4 5 sap
Phlebia lilascens (Bourdot) 



















Piloderma bicolor (Peck) 
Julich PiloBico R cor / wr 21-34 26-57 2 40-90 sap
P. byssinum (P. Karst.) 
Julich PiloByss R cor / wr 34-40 47-57 1-3 65-90 sap
* Postia guttulata (Sacc.) 
Julich PostGutt Rr pol / br 35 51 1 90 sap
P. sericeomollis (Romell) 
Julich PostSeri Rr pol / br 21 26 2 85 sap
Pseudochaete 
tabacina (Sowerby)
T. Wagner et M. Fisch.
[= Hymenochaete tabacina 
(Fr.) Lev.]
PseuTaba Rr cor / wr 9 34 1 100 bio+sap
Pseudotomentella mucidu- 
la (P. Karst.) Svrcek PseuMuci Rr cor / wr 84 25 5 70 sap
P. tristis (P. Karst.) 
M.J. Larsen PseuTris R cor / wr 81-88 25-30 5 50-65 sap
Resinicium bicolor (Alb. 
et Schwein. : Fr.) Parmasto ResiBico R cor / wr 64 14 2 65 sap
R. furfuraceum (Bres.) 
Parmasto ResiFurf C cor / wr 9-74 14-57 1-4 30-90 bio+sap
Sistotrema brinkman- 
nii (Bres.) J. Erikss. SistBrin Rr cor / wr 67 36 2 55 bio+sap
Stereum sanguinolentum 
(Alb. et Schwein. : Fr.) Fr. SterSang R cor / wr 7-8 59-65 1 90-100 bio+sap
Suillosporium cystidia- 
tum (D.P. Rogers) Pouzar SuilCyst Rr cor / wr 64 45 2 75 sap
Tomentella badia (Link) 
Stalpers TomeBadi Rr cor / wr 84 25 5 70 sap
T. coerulea Hohn. et Litsch. TomeCoer Rr cor / wr 84 25 5 70 sap
T. ferruginea (Pers.) Pat. TomeFerr Rr cor / wr 22 22 4 65 sap
T. sublilacina 
(Ellis et Holw.) Wakef. TomeSubl R cor / wr 34-48 43-47 2 45-90 sap
T. terrestris (Berk. 
et Broome) M.J. Larsen TomeTerr F cor / wr 8-84 25-59 1-5 5-90 sap
Trechispora farina- 
cea (Pers.) Liberta TrecFari Rr cor / wr 22 22 4 65 sap
T. kavinioides B. de Vries TrecKavi Rr cor / wr 88 25 5 65 sap
Trichaptum abietinum 
(Pers. : Fr.) Ryvarden TricAbie R pol / wr 8-35 45-65 1 90-100 bio+sap
T. fuscoviolaceum 
(Ehrenb. : Fr.) Ryvarden TricFusc R pol / wr 6-35 45-51 1 90-100 sap
Xenasmatella vaga (Fr.) 
Stalpers XenaVaga F pol / wr 21-84 25-51 1-5 50-90 sap
Xylodon asperus (Fr.) 
Hjortstam et Ryvarden 
[= Hyphodontia aspera 
(Fr.) J. Erikss.]
XyloAspe R cor / wr 64-67 36-45 2 55-75 bio+sap
X. brevisetus (P. Karst.) 
Hjortstam et Ryvarden 
[= Hyphodontia breviseta 
(p . Karst.) J. Erikss.]
XyloBrev Rr cor / wr 46 38 3 30 sap
П р и м е ч а н и е. Названия видов приведены в соответствии с международной базой данных Index Fungorum (2018). 
Звездочкой (*) отмечены индикаторные виды (по: Niemela, 2016), жирным шрифтом -  виды, внесенные в Красную книгу 
Республики Карелия (2007). Встречаемость: Rr (1 находка) -  очень редко, R (2-4 находки) -  редко, F (5-7 находок) -  
нередко, C (> 8 находок) -  очень часто. Морфологические группы: cor -  кортициоидные, aga -  агарикоидные, pol -  по- 
липоровые. Функциональные группы: wr -  грибы, вызывающие белую гниль, br -  вызывающие бурую гниль. TTD -  
давность отпада (лет). Тип ксилолиза: bio -  биотрофный, sap -  сапротрофный.
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Многомерное шкалирование (NMDS ординация) сообществ дереворазрушающих грибов, 
основанное на присутствии/отсутствии видов на валежном стволе. Векторы для значимых 
переменных: давность с момента отмирания (Time), степень покрытия ствола корой (Bark) 
и диаметр стволов (DBH) показаны на ординационной диаграмме
Т а б л и ц а 2
КОЭФФИЦИЕНТ ДЕТЕРМИНАЦИИ (R2)
И ЕГО ЗНАЧИМОСТЬ (P) ДЛЯ ФАКТОРОВ 
(ВЕКТОРОВ) В ОРДИНАЦИОННОМ 
ПРОСТРАНСТВЕ
Векторные переменн^іе r2 p
Давность отпада (time) 0,420 0,003
Покрытие корой (bark) 0,404 0,002
Диаметр ствола (LogDBH) 0,243 0,035
Класс разложения 0,513 0,001
Тип ксилолиза 0,039 0,343
П р и м е ч а н и е. Значения r2, значимые на уровне p < 0,05, 
отмечены жирным шрифтом.
Результаты исследования видового состава 
грибных сообществ, связанных с лиственницей, 
не подтвердили нашу гипотезу о различиях в пос­
ледовательных траекториях с биотрофным и сап- 
ротрофным этапом начала разложения. Ранее в эк­
спериментальных полевых исследованиях была
показана зависимость состава сообществ сапро- 
трофных грибов от первоначально инокулирован- 
ных видов грибов (Lindner et al., 2011; Ottosson 
et al., 2014). Возможное снижение воздействия 
первоначального вида-колонизатора с течением 
времени (Cline, Zak, 2015) может частично объяс­
нить то, что мы не зафиксировали разницу в столь 
длительном временном промежутке.
Мы не имели возможности получить данные 
о нулевой точке отсчета разложения стволов и, 
следовательно, не имели возможности прове­
рить эффект приоритета.
В нашем случае у основных биотрофов, на­
пример Porodaedalea laricis, после отмирания 
дерева начинается «новая» последовательность 
смены видов. Мы не обнаружили плодовые тела 
факультативных биотрофов, таких, как Fomitop- 
sis pinicola, на живых деревьях, что говорит о том, 
что в районе исследований этот вид действует 
в основном как сапротроф. Тем не менее дальней­
шие исследования, в которых сравниваются сооб­
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щества дереворазрушающих грибов с различны­
ми биотрофными и сапротрофными свойствами 
и разным периодом времени их развития в жи­
вом дереве в различных географических широ­
тах (Hiscox et al., 2016), необходимы для полного 
понимания последовательностей смены видов 
грибных сообществ в связи с разложением дре­
весины лиственницы.
С точки зрения сохранения биологического 
разнообразия наши результаты демонстрируют 
важность наличия валежа лиственницы всех 
возрастов.
Заключение
Валеж лиственницы способен в течение 
многих десятков лет поддерживать разнообра­
зие видов дереворазрушающих грибов и пред­
ставляет собой важный ресурс для находящихся 
под угрозой исчезновения видов полипоровых 
и кортициоидных грибов. Разработка методик 
определения скорости разложения в структуре 
живого дерева, происхождение и распределение 
корневых, сердцевинных и стволовых гнилей 
в стволе дерева, а также роль грибных сооб­
ществ в разложении лиственницы составляют 
задачи для будущих исследований.
Проведенные исследования существенно по­
полнили сведения о видовом разнообразии ба- 
зидиальных дереворазрушающих грибов, ассо­
циированных с валежом лиственницы в регионе. 
Всего в Республике Карелия на древесине лист­
венницы в настоящее время зарегистрировано 
65 видов афиллофоровых грибов. Выявленные 
виды составляют около 25 % от числа извест­
ных для НП «Водлозерский» афиллофоровых 
грибов, в котором отмечено 244 вида грибов дан­
ной группы (Предтеченская, Руоколайнен, 2014; 
Руоколайнен, Коткова, 2016а, б, 2017, 2018).
Финансовое обеспечение исследований осу­
ществлялось из средств федерального бюдже­
та на выполнение государственного задания 
КарНЦРАН (Институт леса) и при финансовой 
поддержке РНФ (грант № 15-14-10023-МКН). 
Работа В. М. Котковой поддержана Програм­
мой фундаментальных исследований РАНI.2.41 
(проект «Биологическое разнообразие и дина­
мика растительного мира России»).
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